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I 
 
摘要 
作为最原始的多细胞生物，海绵（多孔动物门，Porifera）已经在地球上生
存了至少6亿年。自出现以来，海绵一直在生态系统方面扮演重要角色。近年来，
海绵作为具有生物活性海洋天然产物的主要来源得到了广泛研究。此外，海绵骨
针的特性及其生长机制和生物矿化过程也是研究热点。人们普遍认为海绵是现存
最古老的多细胞种系，因此它在多细胞分化研究中的地位举足轻重。虽然海绵可
被利用的价值如此之高，但是关于海绵的基础研究依然非常薄弱。 
随着测序技术的迅猛发展，转录组作为一种有力的研究手段，已被广泛地运
用到数以千计个物种的研究中。目前关于海绵转录组的研究有两篇报道，它们关
注的焦点均是找出一批与海绵生活史相关的基因。转录组不仅可以用来获取反映
特定生理状态的基因，还可用于开发新的分子标记。单核苷酸多态性（Single 
Nucleotide Polymorphism，SNP）是指在DNA序列上，同一位点的不同等位基因
之间核苷酸的差异，属于第三代DNA分子标记。通过分析编码序列区域的SNP，
可以计算非同义替代率与同义替代率的比值（SNP A/S），进而研究物种的功能
基因的选择压力。 
本研究利用Illumina Hiseq2000对苔海绵和叶片山海绵的转录组进行高通量
测序，并对这两个转录组进行从头拼接。得到两种海绵的unigene后，利用
SwissProt蛋白数据库和大堡礁海绵蛋白数据库对转录组进行基因注释，并用GO
条目进行功能注释。通过GO注释，本文比较了苔海绵、叶片山海绵、大堡礁海
绵和地中海海绵转录组在生化过程、分子功能和细胞组分三方面的异同。从GO
条目种类及每个条目的相对比例来看，四种海绵转录组的组成和结构彼此相近。
此外，本文还利用这4种海绵的转录组挖掘出36个直系同源基因。根据基因注释
分析，这些同源基因可被细分成8大类。直系同源基因可被进一步开发成为新的
分子标记，用于寻常海绵纲海绵的分类鉴定。最后，本研究通过对苔海绵和叶片
山海绵基因编码区的SNP分析，得到一批受到分歧选择的基因，并比较了不同GO
功能条目下的基因的进化速率。为比较不同环境对海绵基因的选择作用，本研究
还分析了生活在地中海西部海域的地中海海绵转录组的SNP及SNP A/S。三种海
绵中，叶片山海绵的SNP密度最大，地中海海绵的SNP密度最小，推测叶片山海
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II 
 
绵的本地群体更大或形成时间更长。地中海海绵的平均SNP A/S大于苔海绵和叶
片山海绵，说明地中海海绵受到的纯化选择压比另外两种海绵小。苔海绵和叶片
山海绵的平均SNP A/S相近，这可能是因为这两种海绵生态位相近，受到的选择
压相近。在三种海绵SNP A/S大于1的基因中均发现与免疫相关的基因。在苔海
绵SNP A/S大于1的基因中发现8个来自病毒的序列。在三种海绵受到正选择压的
基因中，约有1/3的序列与多细胞化基因相关。本研究首次实现不同海绵在转录
组水平上的比较以及大规模的海绵SNP分析。本研究利用SNP A/S揭示海绵功能
基因的进化历程，为后续研究海绵的分子进化和分子遗传学等研究奠定了基础。 
 
关键词：生物信息学；海绵转录组；比较转录组学；直系同源基因；SNP A/S 
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Abstract 
As the most primitive multicellular organism, sponge (Phylum: Porifera) has 
been on the earth for at least 600 million years and has been playing an important role 
in the ecosystem ever since its emergence. In the past a few decades, sponge has been 
extensively studied as an important resource for biologically active products. Besides, 
the characteristics and biomineralization mechanisms of sponge spicules are also an 
active research area. Being generally recognized as the oldest surviving metazoan 
phyletic lineage, sponges have a critical role in the search for the origins of metazaoan 
multicellular process. Despite the high value of sponge utility, the basic research on 
sponge is still a weak point. 
With the rapid growth of sequencing technology, transcriptomics has been 
applied to many research projects as a powerful tool. There are two transcriptome 
studies about sponge available at present. These two studies focused on the genes 
which are closely related to the life cycle of sponge. Transcriptome can be used not 
only to discover genes that are responsible for particular physiological status, but also 
to develope new genetic markers. Single Nucleotide polymorphisms (SNP)，a 
third-generation molecular markers, are single base pair positions in genomic DNA at 
which different sequence alternatives (alleles) exist in normal individuals in some 
population(s). Analysing the ratio of non-synonymous (amino acid changing) 
substitutions per non-synonymous site to synonymous (silent) substitutions per 
synonymous site caused by SNP helps to understand the evolution of genes with 
different functions. 
This study aimed at determining the landscape of nucleotide polymorphism 
across the transcriptomes of Tedania sp. and Mycale phyllophila to provide a broad 
view of their distributions across the spectrum of GO terms and to pick up genes 
which were under the positive selection. The transcritpomes of Tedania sp. and M. 
phyllophila were first assembled after being sequenced by Illumina Hiseq2000. The 
assemblies were then annotated by the SwissProt database and protein database of 
Amphimedon queenslandica whose genome is currently available. GO annotation 
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were performed for transcriptomes of Tedania sp., M. phyllophila, A. queenslandica 
and Crella elegans. Comparison of GO annotation among these transcrtiptomes 
revealed a similar transcriptome organization in terms of GO terms and their relative 
frequencies. 36 ortholgs were determined from the four sponge transcriptomes which 
could be classified into 8 categories. These orthologous genes could be further 
developed into new genetic markers which can be applied to the study of evolutionary 
relationship across Deospongiae. SNP abundance and SNP A/S were calculated for 
the transcriptome of Tedania sp. and M. phyllophila. In order to evaluate the nature 
selection from different environment on sponges, we also analysed the SNP for the 
transcriptome of C. elegans which lives in the western Mediterranean. Among these 
three sponges, the SNP abundance of M. phyllophila was the largest and that of C. 
elegans was the smallest, indicating that the population of M. phyllophila was the 
largest or that its speciation time has been the longest. The average SNP A/S of C. 
elegans was larger than that of Tedania sp. and M. phyllophila, suggesting that C. 
elegans suffered less negative selection than Tedania sp. and M. phyllophila. The 
averages SNP A/S of Tedania sp. and M. phyllophila were similar. This may be due to 
the fact that they live in the same area and suffer a similar natural selection. Among 
genes with SNP A/S>1, sequences involved in immunity were identified for all three 
sponges, indicating a positive selection on these genes. 8 genes originated from virus 
were also identified for Tedania sp. among genes whose SNP A/S was larger than 1. 
About one third of the sequences under positive selection for the three sponges were 
related to multicellular process. This was the first time for sponges to compare on 
transcriptome level and the first analysis of sponge SNP on such a large scale, 
revealing the evolutionary history of sponge genes with different functions. This will 
certainly provide a solid foundation for the future study on gene evolutionary rate of 
sponges. 
 
Key Words: Bioinformatics；Sponge transcriptome；Comparative transcriptomics；
Orthologs；SNP A/S
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第 1 章 绪论 
1.1 海绵 
1.1.1 海绵概述 
多孔动物门（Porifera）生物，又称海绵动物门生物，是海洋或其他淡水水
域中营固着生活的多细胞生物。海绵的形态结构具有原始性特征——细胞之间保
持相对的独立性，没有形成组织或器官。海绵动物身体的基本结构是由两层细胞
围绕中央的一个空腔组成。空腔游离的一端有一出水口，使中央腔与外界相通。
海绵的体壁上也有许多小孔或管道与外界或中央腔相通，形成海绵动物特有的水
沟系结构。海绵从流经沟系的水流中摄取食物和氧气，并向水流中排出代谢废物
和二氧化碳[1]。根据沟系的复杂程度，可以将海绵动物的身体结构分为单沟型
（ascon type）、双沟型（sycon type）和复沟型（leucon type）三种。其中单沟型
是最原始、最简单的体壁结构，属于这种沟型的海绵种类很少；双沟型是海绵体
壁褶叠的一种初步形式；复沟由体壁进一步的褶叠复杂化形成，大多数的海绵动
物的沟型属于这种类型[2]。 
海绵体壁的外层又称皮层，主要由扁平细胞构成[3]。许多扁平细胞同时收缩
可以使海绵身体变小。某些扁平细胞特化后形成管状型的孔细胞。孔细胞外端有
小孔，能供水流进入中央腔。内层又称胃层，主要由领细胞组成。领细胞呈卵圆
形，其基部疏松的座落在中胶层，游离端伸出一根鞭毛。鞭毛的摆动使水由孔细
胞流入，经中央腔由出水口流出。体壁皮层与胃层之间是中胶层，它是一种含有
蛋白质的胶状透明基质，其中有游离的变形细胞以及分散的骨针。根据不同的形
态，变形细胞可分为星芒细胞、细胞核较大的原细胞、生殖细胞、能分泌粘液的
腺细胞、贮藏营养物质的贮存细胞、能分泌骨骼的造骨细胞等[4]。海绵动物在进
化过程中通过体壁的褶叠来增加领细胞的数量及其分布的表面积，减少中央腔体
积，从单沟型逐渐演变成双沟型和复沟型，加快水流经过身体的速度，提高代谢
的能力。 
骨骼是海绵动物的另一典型特征。海绵动物的骨骼有骨针和海绵丝两种类型，
它们或散布在中胶层内，或突出到体表，或构成网架状。研究表明，有些海绵的
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骨针重量占整个海绵干重的 75%[5, 6]。骨针的性质及其骨架结构是海绵分类的重
要依据之一。根据骨针特点，可将海绵分成钙质海绵纲（Calcarea）、六放海绵纲
（Hexactinellida）和寻常海绵纲（Demospongiae）[7]。其中钙质海绵纲海绵骨针
全部由碳酸钙组成，分散在中胶层中；六放海绵纲海绵骨针为硅质，呈六放型，
或呈长的硅质丝联合成网格状；寻常海绵纲海绵具有硅质骨针或海绵丝，或两者
联合[8]。 
海绵动物既可无性生殖又可有性生殖。海绵的无性生殖分为出芽和形成芽球
两种。出芽是由海绵体壁的一部分向外突出形成芽体，与母体脱离后长成新个体。
有时为了抵抗不良环境，某些海绵会形成芽球。芽球在中胶层形成，当条件合适
时，芽球会发育长成新个体。海绵有性生殖的精子和卵均由中胶层的原细胞或领
细胞发育而来。 
1.1.2 海绵研究价值 
作为最早出现的多细胞生物，海绵一直在生态系统方面扮演重要角色。研究
发现海绵是泥盆纪、二叠纪和侏罗纪时期礁石的主要缔造者[9, 10]。在现今海洋生
态系统中，海绵依然发挥重要的生态学功能，如为各种鱼类和底栖生物提供栖息
地，为生物多样性提供基础保障[11]。此外，海绵体表和体内还有许多共生微生物，
如古菌和微藻等。近年来，海绵作为具有生物活性海洋天然产物的主要来源得到
了广泛研究。表 1.1 列举部分从海绵提取获得的活性物质。这些活性物质可分为
酶抑制剂、抗肿瘤物质、抗菌物质和抗病毒物质等。有研究认为从海绵而来的活
性物质可能是由其共生微生物产生[12]。 
除了活性物质，海绵的骨针也是研究热点。21 世纪初，贝尔实验室研究发
现 Euplectella aspergillum（六放海绵纲）骨针可以有效连接光纤网络[13]。研究发
现 Hyalonema sieboldi（六放海绵纲）骨针传导光时具有选择性，这些骨针可用
于低通和高通滤波器[14]。除了骨针本身的特性研究，海绵骨针生长机制和生物
矿化过程也是海绵骨针研究的活跃领域。不同种属海绵骨针的大小和形状各不相
同，其生长/矿化机制相当复杂[15]。目前具有光电和半导体性能的金属氧化物均
是在高温、真空条件下合成，而硅质海绵动物在常温、常压和硅含量极低的中性
海水环境下即可利用硅和氧创造出比人造光纤性能更高的材料，这为人们在普通
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环境下合成高性能光学和电子材料指出一条新的仿生技术途径。 
作为最原始的多细胞动物，海绵是后生动物发生史研究的重要材料。有研究
认为后生动物的祖先是类海绵生物（sponge-like organism）[16]。虽然海绵动物没
有神经系统，但最新研究认为海绵出水口的纤毛能感受外界环境，进而推断出水
口可能是海绵的感受器官，并推断海绵出水口是后生动物感受器官的起源[17]。
Srivastava 等[18]通过大堡礁海绵 Amphimedon queenslandica 基因组发现一批与后
生动物中调控发育、转录因子相似的基因。这些基因可能是来源于海绵与后生动
物的共同祖先。该研究通过将海绵基因组与其他 18 种生物基因组进行比较，将
扁盘动物、刺胞动物和两侧对称动物划为真后生动物，寻常海绵纲（大堡礁）海
绵为另一分支（图 1.1）。这些研究为揭示动物发生史奠定了坚实的基础。 
 
 
图 1.1 基于全基因组的系统发育树[18] 
Fig. 1.1 Phylogeny based on whole genome data
[18]
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